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Contribution a I'étude du genre Hemionitis L.
2. Morphologie et anatomie de H. palmata L. (Adiantaceae)

P. NicoLas

Résumé : Ces observations complétent notre étude du genre Hemionitis. H. palmata
se revele différent de H. arifolia, par plusieurs traits structuraux. L’anatomie du pétiole
presente des caractéres trés particuliers. Les bulbilles, en nombre variable, se développent
sur les marges du limbe. L’évolution de leur vascularisation est & rapprocher de celle
du jeune sporophyte provenant de la germination d’une spore.

Summary : These observations complete our study of the genus Hemionitis. The
species under study appears different from H. arifclia in several morphological and ana-
tomical characters. The anatomy of the stipe presents very peculiar features. The
bulbils, in variable number, grow on the margins of the lamina of every adult frond.
T'he evolution of bulbil vascularization is similar to that of very young sporophyte issued
[rom the germination of a spore.

Pierre Nicolas, Laboratoire de Cytologie végétale, Cytotaxinomie et Ptéridologie, Unuver-
sue des Sciences et Techniques du Languedoc, Place E. Bataillon, 34060 Montpellier Cedex,
France.

Nos études antéricures, concernant certaines Adiantaceae, ont mis en évidence des
modes différents de ramification de I'axe, de la plantule & I'individu adulte, selon l'espece
considérée, Au sein du genre Hemionitis, H. palmata 1. et H. arifolia (Burm.) Moore sont
les seules espéces cultivées dans les jardins botaniques, done facilement accessibles, ce qui
G;Ypli.que qu’(_*“es s()icnt les seules que 1nous ayons pu etudier. H. arifolia. est une GS])éCG
d"Asie tropicale tandis que H. palmata se rencontre en Amérique tropicale.

.A notre connaissance, H. palmata n’a fait 'objet d’aucune observation anatomque
Particubiére. Le matériel étudié a consisté en spores et fragments de rhizomes, recus
de différents jardins botaniques !, que nous avons cultivés en serre pendant plusieurs
Anees. Les méthodes d’études sont celles que nous avons retenues pour FH. arifolia.
(MCOLAS, 1983a), espéce a laquelle nous ferons souvent référence, pour comparaison.

B 1-1' Jardins botaniques des Universités suivantes : Szeged (Hongrie) ; Amsterdam, Utrecht (Pays-Bas) ;
der  (R.D.A) Erlangen, Francfort, Kiel, Mayenne (R.F.A.); Bale, Ziirich (Suisse). Jardins botaniques
e Gromngue (Pays-Bas) ; de Berlin-Dahlem (R.D.A.); de Munich (R.F.A.). Nous tenons a remercier 1c1,

trég vi
v : :
'Vement, les Directeurs de ces Etablissements.
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ABREVIATIONS EMPLOYEES POUR LES FIGURES

AA : apicale d'axe P . péricycle
AFR : apicale de fronde PH : phloéme
BUL : bulbille RC : racine |
CEL : cellules hignifiées VLIM : vascularisation du hmbe
I : endoderme VBUL : vascularisation de la bulbille
FFR : fronde XY : xyleme
LIM : hmbe
Colorations
C.V.M. : Carmino-vert de MirRaANDE P.A.S.-F.G. : Réaction PAS et coloration au
H.L.. : Glychémalum d'aprés Lirrie fast-green

LA PLANTULE

e rhizome, brun foncé, peut étre considéré comme dressé. Le pétiole est écailleux et
porte également des poils. Les deux faces du limbe sont recouvertes de poils dont la den-
sité est bien supérieure 4 ce qu’elle est chez [. arifolia. Les bases pétiolaires persistent
et forment un manchon autour de I'axe qui est alors complétement masqué. L'indice phyl'.
lotaxique est de 2/5. Le limbe des premiéres frondes formées est moins découpe que celm
des frondes suivantes et nous n’avons jamais observé de bulbilles foliaires, celles-c1 n'appa-
raissant que plus tard.

ANATOMIE DE LA RACINE

[La cellule apicale est de type classique. I.’endoderme, & cadre, et le péricycle, unias-
sisial, comportent un nombre presque identique de cellules. Le phloéme décrit deux arcs
de cercle de part et d’autre du xyléme central. Le parenchyme cortical interne est forme
de plusieurs assises cellulaires dont les parois s’épaississent chez les racines ageées (Pl. 1,
4). I’émission de la trace racinaire se situe dans la région dorsale des méristéles, soit en

\

son milieu, soit a ses deux extrémités lorsque deux racines sont initiées simultanément.

ANATOMIE DE LA FRONDE

[La cellule apicale folhaire, trifaciale-cunéiforme, a son aréte diédre orientée perpei
diculairement a l'axe longitudinal du rhizome.

A la base du peétiole, la vascularisation rappelle celle observée chez H. arifolia. En
effet, la trace foliaire est simple, bien qu’elle comporte deux masses distinctes de xyléf“e
(PL. 1, 9); chacune d'elles étant délimitée par un phloéme et un parenchyme phloémlen
uni- ou pluriassisial. Chez H. palmata, on note la présence d’un petit groupe de cellules
de xyléme situé & proximité des deux poéles de xyleme les plus rapprochés (Pl 1, 5). Ces
derniers, & un niveau plus élevé, fusionnent pour former un « V» ou un « X ». Cet ensemble —

> A \ \ ’ \ » e
y compris « I'ilot de xyléme » — est complétement entouré par le phloéme et le parenchym




L4, — Hemionitis palmata .. : 1, face inférieure d'une fronde fertile : une bulbille S“'SFr:l"'\"'l‘-.’l’l.";"
(Bl'L), les autres restent a | état (1uivsm'nt (fleches) X 0,55 : 2, axe de la pl:nnlnlv en Ul : émission
de la premiere fronde (FR) dés le stade de la protostele X 583 (P.A.S.-F.(.) ; 8, coupe lrmlS\‘t.’l'S.illtf
du rhizome ; solénostéle ouverte en « U »; émission de nombreuses racines (R ; début d'émission
de la trace foliaire (FR) % 93 (P.A.S.-F.G.) : 4, coupe transversale dans une racine 981 (P.A.S.-

)55, coupe transversale du pétiole ; la trace foliaire est simple mais vul‘n.‘s‘litm"_v de clc-us masses
de x}'lé]np (XY) antinndas par ™ phlm"m(' (PH) : lot de cellules de .\'.\°|{'|n(' H"H)i.'('! 204 [l’,.“\..\‘:‘F.’(‘l:.’ :
6" “Oupe transversale du pétiole ; fusion des aléments conducteurs des deux méristéles ; cellules hgnihées
‘(“EI‘] et présence de méats (fleches) x 201 (C.V.M.).
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phloémien (Pl. 1, 6). Dans la partie supérieure du pétiole, la stele est réduite & une bande
médiane de xyléme légérement incurvée : elle délimite ainsi une zone concave qui est entie-
rement occupée par un massif cellulaire ayant des traits particuliers (PL. 1, 6). En eflet,
ces cellules présentent un épaississement trés important de leurs parois qui se colorent
par la safranine ; elles sont done fortement lignifiées. A titre de controdle, nous avons eflectué
plusieurs séries de coupes qui ont été colorées par des « carmino-vert de Mirande » de pro-
venances différentes 1. Or, & chaque fois, nous avons constaté que les parois de ces cellules
ne fixaient pas le vert d’iode, comme on pouvait le supposer, mais seulement le carmin.
Au total, ces réactions contradictoires — face aux colorants — suggeérent un type d’incrus-
tation particulier. Enfin, signalons que de nombreux méats, de taille relativement impor-
tante, existent au sein de ce groupe cellulaire (Pl 1, 6).

ANATOMIE DE L AXE

LLa cellule apicale de I'axe est tétraédrique ; elle est donec de type classique.

A la base du rhizome, la premiére racine et la premiére fronde (Pl. 1, 2) sont initiées
dés le stade de la protostéle. Celle-ci évolue en siphonostéle, en solénostéle fermée puis
ouverte en « U », enfin en dictyostéle. L’émission de la trace foliaire provoque une bréche
dans la vascularisation caulinaire.

Chez cette jeune plantule, & chaque fronde correspond une racine qui parait prolonger
celle-ci. Cette parité s’observe, chez certains échantillons, jusqu’a la septieme fronde ;

des racines supplémentaires nodales ou inter-nodales, n'apparaissent que plus tardive-
ment,

I’AXE ADULTE

Le port des frondes stériles est horizontal alors que celui des frondes fertiles est dressé ;
le pétiole des premiéres est beaucoup plus court que celui des secondes. Toutes les frondes
peuvent étre vivipares, comme chez H. arifolia.

Les caractéres morpho-anatomiques du rhizome adulte sont semblahles a ceux de
la plantule. l.a vascularisation du rhizome est une dictyostele composée, en général, de
deux méristéles. La plupart des émissions racinaires sont semblables & celles décrites préce:
demment : toutefois, des racines peuvent étre émises 2 proximité et de part et d’autre de
la région ou se produira la bréche foliaire U i P S 1

La ramification caulinaire de H. palmata n’a jamais pu étre observée sur les nombreuX
échantillons, d’origines trés différentes, dont nous disposons. Ceci vient confirmer ce que

nous avons deéja noté a propos de H. arifolia : cette ramification est certainement tres rare
chez ces deux espéces.

. ~ ’ : ” . 'me & . . » ’ \ - S
1. Solutions de carmino-vert utilisées par plusieurs laboratoires et préparées a partir de colorant

de marques commerciales différentes,
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LA BULBILLE

La multiplication végétative observée au niveau des frondes de H. arifolia se retrouve
c.hez H. palmata. Toutefois, chez cette derniére espeéce, les bulbilles foliaires sont — rela-
tivement — plus fréquentes (Pl. 1, 7). Ces formations spontanées existent aussi bien sur
les frondes fertiles que stériles (PI. 1, ) et leur nombre varie d’une fronde a I'autre : souvent
de 2 & 8. La bulbille se développe au fond d’un sinus foliaire de position quelconque (PI. 1,
]) Compte tenu de leur implantation variable et de leur degré de développement inégal,
il est difficile de déceler a priori, chez une trés jeune fronde, les sinus susceptibles d’étre
bulbiliféres.
~ Les premiers stades de la bulbille se signalent uniquement par une prolifération plus
importante de poils au fond d’un « ecran » du limbe ; ils assureront la protection du jeune
apex. Toutefois, il faut remarquer qu'un des bourgeons acquiert un développement pré-
dominant et assurera seul la multiplication végétative (Pl 1, I) alors que les autres, de
taille plus réduite, restent a 1’état quiescent. Ce bourgeon occupe une position quelconque
dans la moitié¢ gauche, ou droite, du limbe. Ce nouvel individu poursuit son développement
sur la fronde-meére (P1. 1, 7). La complication progressive du limbe, chez les frondes suc-
cess.ives, est identique & celle du sporophyte 1ssu de la germination d’une spore, mais elle
est 11 plus rapide. En effet, ces premiéres frondes peuvent dans certains cas porter a leur
tour des bulbilles. Cette potentialité, acquise précocement, persiste chez toutes les frondes
Swvantes qui porteront un ou plusieurs bourgeons adventifs. Par la suite, la bulbille s’enra-
¢ine plus ou moins tot, soit que le pétiole porteur vient au contact du sol, soit qu’elle se déta-
che de la fronde-mére ou que celle-c1 se nécrose.

Nous avons constaté que les bulbilles sont rares sur les frondes dont les sinus sont
Peu marqués. Il semble qu’il y ait, a cet égard, relation entre la morphologie du limbe et

¢S potentialités organogénes.
Comme nous allons le montrer dans notre étude anatomique, toutes les bulbilles sont

Susceptibles d’étre fonctionnelles.

Aux stades initiaux du développement, on observe, au « fond » d’un sinus fohaire
\PL 2, 10), un massif de cellules protégé par de nombreuses formations épidermiques. La
lmlbille, en coupe transversale, est un petit groupe de cellules noyé dans le parenchyme
f'(*liaire (PL. 2, 8). Dans tous les cas, on décele, trés précocement, la cellule apicale tétra-
cdrique de 1'axe (PL. 2, 8). Par la suite, se différencient, toujours tres rapidement, les cel-
lules apicales des racines et des frondes (Pl. 2, 7). La concentration en grains d’amidon
dans les cellules de la bulbille est trés variable d’un échantillon a I'autre. Il en est de méme
pour les cellules du limbe, qu’elles soient plus ou moins proches du bourgeon épiphyllo.
Ap}?aremment, il n’y aurait done pas — ou peu — de relations entre la concentration en
afain d’amidon et la présence d’une jeune bulbille. ol

La vaccularisation de la bulbille se raccorde a celle du limbe (Pl. 2, 11) a proximte
de ]a bifurcation d’une nervure foliaire. Ces faits sont semblables a ceux déja observes

chez H. arifolia. A la base de ce bourgeon, la vascularisation est réduite & une protostele
'res fugace (PL. 2, 9) tout comme la siphonostéle qui lui succede. Elle évolue ensuite en
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solénostéle fermée puis ouverte en « U » et enfin, en dictyostele (Pl. 2, 12). Sur tous les
échantillons étudiés, 'émission des premieres racines débute avec l'installation de la solé-
nostele fermée, mais I'émission de la premiere fronde est plus tardive. Il est a noter que la
parité fronde-racine, observée lors des premiers stades du développement du jeune spo-
rophyte 1ssu de spore, se retrouve également chez la bulbille. Mais trés rapidement des
racines supplémentaires seront visibles entre deux {rondes successives.

Les cellules apicales des différents éléements de la bulbille sont elles aussi semblables

a celles de la plantule et de I'axe adulte (Pl 2, 7).

DISCUSSION

Le genre Hemionitis .. a été étudié par Navar (1956, 1962), mais il s’agit essentielle-
ment d'observations consacrées a H. arifolia. 1.’espéce qui nous occupe n’a fait 'objet
d’aucune publication particuliére.

I’ émission de la trace foliaire entraine la formation d’une bréche. Cette trace est
unique, bien qu’elle soit formée de deux masses distinctes de tissus conducteurs. Ces obser-
vations rejoignent celles que nous avons faites concernant H. arifolia et sont en accord
avec celles de Nayvar. Mais ic1 nous observons également, 4 proximité des poles de xyléme
les plus rapprochés, un petit massif de cellules xylémiennes qui n’a jamais eéte signale.
Au sommet du pétiole, la stele foliaire est incurvée et sa région concave est renforcée exte-
rieurement par un groupe de cellules ayant des méats importants. Leurs parois, tres épais-
sies, réagissent différemment aux colorants classiques de la lignine. Cette masse cellulaire

particuliére est absente chez H. artfolta. Nous avons la un bon caractere systématiquc |
différenciant ces deux espéces.

| J ’ ’ " S e -
Nous n'avons pu déceler aucun bourgeon latéral ni par I’étude morphologique de nom

breux rhizomes ni par 'examen histologique du méristéme apical. LLa ramification est d ail-
leurs considérée comme rare dans ce genre (Navar, 1962 : Nicoras. 1983a).

Les bulbilles foliaires de H. palmata sont beaucoup plus nombreuses que chez H. arv-
folia. Chez la premiére espéce, la bulbille se situe en nimporte quel point de la marge du
limbe, & hauteur d’une encoche, alors que chez la seconde, elle occupe une position bien
déterminée a la base du limbe. Il y a contestation quant & la présence de bulbilles selon
que la fronde est fertile ou non. Selon Navar (1956) les frondes fertiles en sont dépourvues,
alors que RoruscuiLp (1868, tome 2) notait déja « les frondes fertiles sont fréquemment
vivipares ». Nous avons observé des bulbilles sur les deux tyvpes de frondes.

Chez H. palmata, plusieurs bourgeons sont visibles macroscopiquement sur une frox.ldey |
ce qui est en accord avee Roruscuinp (1868, tome 2) et en opposition avec les indications |
de Marcuar pour qui « la bulbille est solitaire » (1962) ou encore « qu’un seul bourgeon
est nettement développé par rapport aux nombreux autres qui ne sont meme pas visibles
a I'ceal nu » (1969). 11 est vrai que certains bourgeons sont de taille trés réduite, mais nean-
moins toujours visibles. Un seul d’entre eux se développe activement, la fronde-mere etant
encore vivante, les autres restant 4 I’état quiescent. I examen histologique révéle qu




Pl, 9

de? Hemionitis palmata L. : 7, région apicale de la bulbille en CL ; noter l’f)ri.entat.ion d.e l'apic'ale
7 é‘fl)‘nde (AFB,) par rapport a 'apicale d’axe (AA) X 575 (P.A.5.-F.G.) | 8, tres jeune bulballe (B'l, L)
T dan&? le limbe (LIM) ; I'apicale d’axe (AA) est déja visible X 131 (P.A.5.-F.G.) ; 9, base de | axe
FJGa bulbille en CT ; protostéle ; raccord avec la vascularisation du limbe (VLIM) > 757 (P.A.S.-
x) ; 10, bulbille (BUL) en CL a la base du sinus foliaire (LIM) x 246 (P.A.5.-F.G.); 11, jonction
ascularisation de la bulbille (VBUL), en CT, avec deux nervures du limbe (VLIM) X 292 (P.A.S.-
12, axe de la bulbille en CT ; dictyostéle ; émission de plusieurs racines (RC) X 93 (H.L.).

de la v
F.(;,) ;
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toutes les bulbilles, méme les plus réduites, sont fonctionnelles, étant déja dotées d’une
apicale tétraédrique bien caractéristique.

Dans le cas de la fronde vivante, on est donc en présence d’une inhibition de corre-
lation. Celle-ci nous parait bien confirmée par le fait que lorsque le limbe se nécrose plu-
sieurs ébauches de bulbilles se développent alors, mais pas toutes cependant.

Chez la plantule issue de spore, les frondes juvéniles sont dépourvues de formations
épiphylles comme 1'a déja noté Navar (1956), alors que les premiéres frondes initiées par
la bulbille sont susceptibles, & leur tour, de porter de tels bourgeons.

l.a vascularisation de la bulbille est en relation avec celle du limbe, au niveau de la
bifurcation d’une nervure foliaire secondaire. L’évolution de cette vascularisation est sem-
blable & celle du jeune sporophyte issu de spore : elle débute elle aussi par une protostele.
| initiation des premiéres racines préceéde celle de la premieére fronde, mais elles ne sont
émises qu au niveau de la solénostéle fermée. Ceci est conforme a ce que nous rapportons
pour H. arifolia et aux observations de Marcuar (1962, 1965, 1968) et Pexon (1959,
19596). Toutefois, nous ferons remarquer une nouvelle fois que ces deux auteurs passent
sous silence les premiers stades de développement de I'axe de la bulbille.
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